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РЕЗЮМЕ 


Исследована роль макро- и мейобентоса в донных сообществах вершины Финского залива при различных 
условиях среды. В мелководных районах выше изобаты 20 м соблюдается так называемое правило биоце- 
нотической компенсации, а именно увеличение количественных показателей мейобентоса при обеднении 
макрозообентоса. Это правило нарушается в более глубоких районах, где донные сообщества периодически 
уничтожаются вследствие возникновения гипоксийно-аноксийных явлений. Глубоководные сообщества от- 
личались крайне нестабильной структурой. Гипоксия губительно действовала на оба исследованных компо- 
нента бентоса. В ходе последующей восстановительной сукцессии преимущество получали представители 
макробентоса — полихеты Marenzelleria spp., способные из-за наличия планктонной личинки быстро колони- 
зировать свободные участки дна. Для мейобентоса было характерно более медленное восстановление. Таким 
образом, в открытых районах Финского залива мейобентос неспособен компенсировать исчезновение или 
сильное обеднение макрозообентоса при возникновении придонной гипоксии, в последние годы ставшей 
обычным явлением на большей части акватории этого водоема. 
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ABSTRACT 


The role ofmacro- and meiobenthosin the bottom communities ofthe inner Gulf of Finland was studied under different 
environmental conditions. In the shallow areas above 20 m isobath so-called principle of biocoenotic compensation 
was observed, that is, increase of meiobenthos quantitative characteristics with macrobenthos impoverishment. This 
principle was violated in the deeper areas, where bottom communities were wiped out periodically because of hypoxic- 
anoxic events. The deep-water communities characterized by very unstable structure. The both studied benthos 
components were adversely affected by hypoxia. In the following recovery succession macrobenthic polychaetes 
Marenzelleria spp. got advantage, which able to colonized quickly vacant bottoms because of presence of plankton 
larvae. The meiobenthos was typified by slower recovery. Thus, in the open waters of the Gulf of Finland meiobenthos 
can not compensate disappearance or strong impoverishment of macrozoobenthos in the case of near-bottom hypoxia 
formation, which in the last years became a common phenomenon for the most part of area of this water body. 


Key words: meio- and macrofauna ratio, biocoenotic compensation principle, hypoxia, Baltic Sea, energy flow, 
nematodes 


*Автор-корреспондент / Corresponding author 


290 


ВВЕДЕНИЕ 


Мейобентос (донные животные размером от 
0.1 до 2 мм) и макрозообентос (более 2 мм) — ком- 
поненты единой бентической системы, находящи- 
еся друг с другом в постоянном взаимодействии 
(Warwick её al. 2006; Мокиевский 2009). Одно 
из важнейших проявлений такого взаимодей- 
ствия — компенсация развития макрозообентоса 
мейобентосом, проявляющиеся в увеличении 
количественных показателей мейобентоса при их 
снижении в силу каких-либо причин у макрозоо- 
бентоса. Это явление было отмечено в ряде морей 
Арктического бассейна, Северной Пацифики и 
Черном море (Голиков и Аверинцев 1977; Шере- 
метевский 1987; Голиков и др. 1990; Гальцова 1991; 
Шереметевский 1991; Мокиевский и др. 2010). 
Противоположные тенденции в пространствен- 
ном распределении биомассы макро- и мейобен- 
тоса известны также и в Балтийском море (Ankar 
and Elmgren 1976; Elmgren et а]. 1984). Голиков 
и Аверинцев (1977) предложили рассматривать 
такое закономерное замещение мейобентосом в 
донных сообществах функций макрозообентоса 
при его недостаточном обилии, как правило био- 
ценотической компенсации. 

Для вершины Финского залива эта точка 
зрения Голикова и Аверинцева (1977) на вза- 
имоотношения двух размерных группировок 
донных животных представляет особый инте- 
рес в виду значительного снижения развития 
макрозообентоса в последние 15-20 лет, когда в 
ряде районов его биомасса уменьшилась на 1-2 
порядка (Maximov 2003; Максимов 2004, 20086). 
Основные причины обеднения макробентоса 
восточной части Финского залива связаны с 
естественными гидрометеорологическими про- 
цессами, вызвавшими уменьшение речного стока 
и ухудшение кислородного режима глубинных 
вод (Максимов 2004, 2006, 20086). Немало- 
важную роль сыграла также интенсификация 
хозяйственной деятельности в последние годы, 
в частности, крупномасштабные гидротехниче- 
ские работы, начатые в Невской губе (Максимов 
2008а; Рыбалко и др. 2009). Уменьшение обилия 
макробентоса в восточной части Финского за- 
лива уже неблагоприятно отразилось и на других 
компонентах экосистемы залива. По-видимому, 
это одна из главных причин сокращения чис- 
ленности наиболее массовых и важных в про- 
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мысловом отношении рыб, корюшки и салаки 
(Голубков и др. 2010). Хорошо известна также 
роль, которую играют представители донной 
макрофауны в процессах деструкции и круго- 
ворота органических веществ. Особенно велико 
значение донных животных для экосистем мел- 
ководных районов в вершине Финского залива. 
Так в Невской губе при максимальном развитии 
макробентоса в 1980-е гг. им потреблялось около 
70% взвешенных органических веществ, посту- 
пающих в губу в течение вегетационного пери- 
ода (Алимов и Голубков 1987). Поэтому резкое 
снижение биомассы макрозообентоса должно 
неблагоприятным образом отразиться на само- 
очистительной способности водоема. Важность 
этого очевидна, учитывая, что вершина Финско- 
го залива принимает сточные воды пятимилли- 
онного мегаполиса. 

Цель работы — проверить применимость пра- 
вила биоценотической компенсации для донных 
сообществ вершины Финского залива. В част- 
ности, выяснить возможность частичного за- 
мещения мейобентосом вклада макрозообентоса 
в процессы деструкции органических веществ 
после резкого сокращения численности послед- 
него. Известно, что мейофауна, в целом, менее 
чувствительна к различного рода нарушениям 
природной среды (Josefson and Widbom 1988; 
Austen and Widdicombe 2006; Whomersley et al. 
2009; Мокиевский 2009). В частности, многие He- 
матоды способны существовать в условиях пол- 
ной аноксии (так называемые тиобионтные виды) 
(Мокиевский и Каменская 2002) и достигают наи- 
большей плотности в периоды сильного дефицита 
кислорода (Gutiérrez et al. 2008; Veit-Köhler et al. 
2009). Мейофауна также способна быстро восста- 
навливаться после нарушений вследствие корот- 
кого жизненного цикла животных, их быстрого 
размножения и роста. Поэтому особый интерес 
вызывает возможность компенсации мейобенто- 
сом макробентоса в сообществах, эпизодически 
подвергающихся стрессовому воздействию ги- 
поксии, которая в последние годы стала обычным 
явлением в восточной части Финского залива. 


МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 


Финский залив – один из крупнейших за- 
ливов Балтийского моря - глубоко вдается в 
сушу, вытягиваясь с запада на восток на 420 км. 
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Он может быть разделен на несколько районов. BOM составе и количественном развитии макро- и 
В данной работе под вершиной Финского зали- мейобентоса) описание района, содержится в 
ва понимается акватория восточнее о. Гогланд недавно опубликованной монографии (Алимов 
(Рис. 1). По гидрохимическим и биологическим и Голубков 2008). 

особенностям рассматриваемый водоем под- В контексте данного исследования наиболее 
разделяется на два естественных района — пре- существенной особенностью гидрологического 
сноводную Невскую губу и солоноватоводную режима вершины Финского залива является 
восточную часть Финского залива — в настоящее ярко выраженная вертикальная стратификация 
время разделенных Комплексом защитных CO- водной толщи в течение большей части года, за- 
оружений г. Санкт-Петербурга от наводнений. трудняющая аэрацию придонных вод. Вследствие 
Подробное гидрологическое, гидрохимическое и этого бенталь залива четко разделяется на две 
гидробиологическое (включая сведения о видо- зоны с различным газовым режимом, граница 
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Рис. 1. Район исследований со схемой станций отбора проб. 1 — станции 2008 r., 2 — станции 2009 r., 3 — станции, где отборы проб 
проводились в оба года работ. 


Fig. 1. Study area with sampling stations. 1 — stations in 2008, 2 — stations in 2009 r., 3 — stations where sampling was carried during both 
years. 
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между которыми определяется максимальной 
глубиной залегания летнего термоклина (пример- 
но 20-30 м). Участки, расположенные выше этой 
глубины, характеризуются благоприятными для 
бентоса условиями; для более глубоких характе- 
рен выраженный дефицит кислорода вплоть до 
развития гипоксийно-аноксийных явлений в от- 
дельные годы, ведущих к замору и гибели донных 
животных (Максимов 2006, Еремина и Карлин 
2008). При улучшении кислородных условий 
донные сообщества восстанавливаются (Maximov 
2003; Максимов 20086). Непосредственно перед 
данным исследованием последний раз гипоксия 
наблюдалась в 2006 г. (Еремина и Карлин 2008; 
Исаев 2010), когда в открытых районах восточ- 
ной части Финского залива образовались об- 
ширные полностью лишенные макрозообентоса 
пространства, частично сохранявшиеся вплоть до 
2008 г. В 2009 г. эти безжизненные пространства 
были заселены плотными популяциями полихет 
Marenzelleria spp. (Максимов 2010). 

В июле 2008 и 2009 гг., нами были проведены 
параллельные сборы макро- и мейобентоса на 77 
станциях, расположенных в российской части 
акватории Финского залива от устья р. Невы до 
о. Гогланд (Рис. 1). Глубина на станциях отбора 
проб варьировала в диапазоне 2—75 м, соленость 
воды 0—8% (Табл. 1). Пробы грунта отбирали, 
как правило, дночерпателями Ван-Вина с площа- 


Таблица 1. Характеристика станций отбора проб. 
Table 1. Summary of sampling stations. 
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дями захвата 0.025 и 0.1 м?. В 2008 г. при работе в 
открытых участках залива на отдельных станциях 
также использовали разработанный в ФГУНПП 
«СЕВМОРГЕО» (http://www.sevmorgeo.com/ 
rus/teh_greyfer.htm) гидравлический дночерпа- 
тель ДГ-0,08 (площадь захвата 0.08 м?), схожий 
по конструкции с дночерпателем Ван-Вина, но 
снабженный более удобным (особенно при ра- 
боте в ветреную погоду) гидравлическим закры- 
вающим механизмом, срабатывающим сразу при 
соприкосновении с грунтом. Верхняя панель всех 
используемых дночерпателей вместо металличе- 
ского сита была оборудована двумя откидными 
крышками, через которые после подъема прибо- 
ра на борт судна отбирали пробы мейобентоса с 
помощью трубчатого пробоотборника диаметром 
5 см со стандартным заглублением 5 см (площадь 
20 см?). Для количественного учёта макрофауны 
оставшийся грунт промывали через капроновое 
сито с ячеей 0.4 мм. На каждой станции отбира- 
лись, как правило, 2—3 параллельные пробы Ma- 
кро- и мейобентоса. Все пробы фиксировали 4% 
формалином. Дальнейшую обработку материала 
проводили в лаборатории по обычной методике. 

Ряд исследователей высказывает критиче- 
ские замечания относительно пригодности дно- 
черпателей для отбора мейобентоса вследствие 
их низкой эффективности по сравнению со 
специализированными трубчатыми пробоотбор- 





Район и глубинная зона 


Количество станций 


Соленость Преобладающие грунты 





Area and depth zone Number of stations Salinity, psu Common bottom sediments 

Невская губа Песок, илистый песок, ил 
Neva Вау: 21 0.0—0.1 a : | 

Sand, silty sand, silt 
3-8 M 
Восточная часть Финского залива п абы Б 
Eastern Gulf of Finland: 12 0.1-5.1 сок, илие ПСК 

Sand, silty sand, silt 
<20 м 

Ил, заиленная глина с ЖМК* 
айм 16 "6-98 Silt, silty clay with ЕМС* 

Ил, глинас ЖМК* 
вото 4 32-56 Silt, clay with ЕМС* 

* 

40-75 м 14 6.3-8.1 Ил сзапахом H,S, глина c KMK 


Silt with H,S, clay with FMC* 





*ЖМК — железомарганцевые конкреции 
*ЕМС- ferromanganese concretions 
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никами (Elmgren et al. 1984; Мокиевский 2009). 
Однако по данным других авторов они дают 
вполне сравнимый результат с другими метода- 
ми (Шереметевский 1987). Не вдаваясь в суть 
дискуссии, отметим, что по нашему мнению для 
целей данного исследования дночерпательные 
сборы предпочтительнее, поскольку они обе- 
спечили одновременный учет представителей 
разных размерных фракций бентоса из одной и 
той же выборки, минимизировав ошибки, свя- 
занные с мозаичностью распределения донных 
Животных. 

В каждой пробе определяли видовой состав, 
численность и биомассу животных макро- и мейо- 
бентоса. Биомассу макробентоса определяли пря- 
мым взвешиванием после обсушки животных на 
фильтровальной бумаге. Биомассу мейобентоса 
рассчитывали исходя из численности и средней 
длины тела животных разных таксонов с помо- 
щью уравнения: 

Ү=а1? 
где W- индивидуальная масса животного, мг (для 
Nematoda — мкг); L – длина тела, мм; а и b- KOH- 
станты уравнения, заимствованные из литерату- 
ры (Табл. 2). 

На основе полученных данных были рас- 
считаны величины потока энергии (А) через со- 
общества мейо- и макробентоса, под которыми 
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понималось суммарное количество органических 
веществ, ассимилированных всеми животными 
соответствующей размерной группировки бен- 
тоса. Определение трат на обмен (К) у животных 
проводили по опубликованным уравнениям за- 
висимости скорости потребления кислорода (О, 
мг О,/экз. час) от массы тела( W, г): 
Q=a W 

параметры которых приведены в табл. 3. При 
этом вводилась соответствующая температурная 
поправка с помощью коэффициента Q, = 2.25 
(Винберг 1983). Продукция (Р) животных была 
определена физиологическим методом. При 
этом величину коэффициента использования 
ассимилированной пищи на рост (К,) для всего 
макрозообентоса приняли равным 0.26 (Алимов 
1989). Такой же коэффициент использовали и 
для псевдомейобентоса (то есть учитываемые 
при обработке проб мейобентоса ювенильные 
стадии животных макрозообентоса). Для нема- 
тод использовали К, = 0.33 (Гальцова 1991), для 
остальных представителей мейобентоса коэффи- 
циенты были заимствованы из монографии Кура- 
шова (1994). Величины потока энергии (А = Р + 
К) были выражены в эквивалентных единицах 
массы органического углерода, приняв, что 1 мг 
углерода соответствует 3.15 мг кислорода (Али- 
мов 1989). 


Таблица 2. Параметры уравнений зависимости индивидуальной массы (мкг для Nematoda и мг для остальных групп) животных 


мейобентоса от длины тела (мм). 


Table 2. Equation parameters of relationship between individual mass (mg) and body length (mm) for meiobenthic animals. 





Группа животных 


Литературный источник 





Group of animals " е Source 
Nematoda* 0.42 2.63 Цалолихин 1981 
Nematoda* 0.17 2.82 Цалолихин 1981 
Nematoda* 1.024 2.21 Цалолихин 1981 
Ostracoda 0.189 3.091 Ankar and Elmgren 1976 
Cyclopoida 0.037 2.762 Балушкина и Винберг 1979 
Cladocera 0.075 2.925 Балушкина, Винберг 1979 
Harpacticoida 0.033 2.719 Набережный и Ирмашева 1980 
Chironomidae 0.0095 2.781 Балушкина и Винберг 1979 
Oligochaeta 0.0785 1.997 Джендереджян и Унанян 1987 


*В зависимости от отношения длины тела к ширине нематод. 


* Depending оп the body length/width ratio of nematodes. 
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Таблица 3. Параметры уравнений зависимости скорости потребления кислорода (мг О„/экз. час) от сырой массы тела (г) у живот- 


ных мейо- и макробентоса при температуре 20 °С. 


Table 3. Equation parameters of relationship between rate of oxygen consumption (mg O,/ind. hour) and wet body mass (g) Юг meio- and 


macrobenthic animals at temperature 20 °C. 





Таксон 

Taxon 4 b 
Nematoda 0.0393 0.709 
Turbellaria 0.175 0.815 
Polychaeta 0.186 0.81 
Oligochaeta 0.105 0.75 
Hirudinea 0.147 0.82 
Mollusca 0.0938 0.721 
Copepoda 0.2858 0.777 
Cladocera 0.2043 0.803 
Ostracoda 0.0183 0.746 
Gammarus spp. 0.2129 0.804 
Monoporeia affinis* 0.2865 0.774 
Saduria entomon 0.1115 0.83 
Diptera 0.126 0.75 


Литературный источник 
Source 


Шереметевский 1987 
Камлюк 1974 
Камлюк 1974 
Камлюк 1974 
Камлюк 1974 
Алимов 1981 
Сущеня 1972 
Сущеня 1972 
Курашов 1994 

Панов 1987 
Lehtonen 1996 
Романова и Хмелева 1978 


Балушкина 1987 





*Параметры уравнения приведены нами в соответствие с единицами измерения и температурными условиями, принятыми в 


данном исследовании. 


*Едиайоп parameters аге brought into accordance with units and temperature conditions accepted in this study. 


Анализировали связь между количественны- 
ми характеристиками мейо- и макробентоса на 
разных станциях. При этом, в виду выраженных 
различий в условиях обитания бентоса на разных 
глубинах, подверженные гипоксии глубоковод- 
ные (глубины более 20 м) и мелководные районы 
с благоприятным газовым режимом рассматрива- 
лись отдельно. При статистическом анализе ис- 
пользовали коэффициент ранговой корреляции 
Спирмана, поскольку распределение данных за- 
метно отличалось от нормального. 


РЕЗУЛЬТАТЫ 


В макробентосе исследованных районов Фин- 
ского залива в 2008-2009 гг. были обнаружены 
животные следующих систематических групп: 
турбеллярии, немертины, олигохеты, полихеты, 
пиявки, брюхоногие и двустворчатые моллюски, 
амфиподы, изоподы, водяные клещи, личин- 
ки ручейников и комаров сем. Chironomidae и 
Ceratopogonidae. В количественном отношении, 
однако, резко доминировали всего несколько 
таксонов донных животных (Рис. 2, Табл. 4 и 5). В 
Невской губе дно было населено типичными для 


этого водоема представителями пресноводного 
бентоса: олигохетами, личинками хирономид и 
двустворчатыми моллюсками сем. Pisidiidae. При 
этом на всех станциях доминировали олигохеты, 
составлявшие более 80% биомассы всего донного 
населения. Значительную роль в макробентосе 
губы играли также личинки хирономид, на долю 
которых в среднем приходилось около 8% общей 
биомассы. Однообразный по составу макробентос 
был характерен и для солоноватоводной восточ- 
ной части Финского залива. На большей части 
акватории господствовали представители кольча- 
тых червей — олигохеты и/или полихеты. Значе- 
ние полихет, представленных родом Marenzelleria, 
было особенно велико на глубоководных участках 
днав 2009 г. (Рис. 26, Табл. 5). На отдельных стан- 
циях доминировали крупные равноногие ракоо- 
бразные Saduria entomon (Linnaeus, 1758) (Рис. 2). 
В сильно опресненных участках вблизи о. Котлин 
ив Выборгском заливе заметную роль играли так- 
же личинки хирономид, представленные главным 
образом Chironomus plumosus (Linnaeus, 1758); в 
более осолоненной Копорской губе – двустворча- 
тые моллюски Macoma balthica (Linnaeus, 1758). 
Амфиподы Мопоротаа affinis (Lindström, 1855), 
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Рис. 2. Доля основных 
таксонов в общей био- 
массе макробентоса в 


Bivalvia вершине Финского зали- 
Мопорогеіа affinis вав 2008 (а) и 2009 (6) rr. 
Saduria епїотоп Fig. 2. The contribution of 

main taxa to the total bio- 





mass of macrobenthos in 
the inner Gulf of Finland 
in 2008 (a) and 2009 (b). 
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Таблица 4. Средняя биомасса (г/м? + стандартная ошибка) животных макрозообентоса в исследованных участках вершины Фин- 
ского залива в 2008 г. 


Table 4. Mean biomass (g WW /т? + standard error) of macrobenthic animals in the study areas of the inner Gulf of Finland in 2008. 





Восточная часть Финского залива 








Таксон Невская губа Eastern Gulf of Finland 
Taxon Neva Bay 
<20 м 20-30 м 30—40 м 40-75 м 

Oligochaeta 5.04+1.24 6.49+2.61 0.42+0.28 1.34+1.23 0.01+0.01 
Marenzelleria spp. – 0.73+0.45 0.25+0.17 0.04+0.04 0.38+0.20 
Pisidiidae 0.17+0.06 = = = Е 
Macoma balthica – 7.24+7.24 – - — 
Monoporeia affinis = Е 0.03=0.03 0.04=0.03 0.05=0.05 
5адипа епіотоп — 4.51+3.02 — 8.29+8.29 0.05+0.05 
Chironomidae 0.44+0.24 0.94+0.61 0.05+0.05 — = 
Прочие 0.01+0.00 0.17+0.06 К : - 
Others D есу 
Е 5.66+1.45 20.09-7.12 0.75+0.28 9.70+7.98 0.50+0.30 
Macrozoobenthos 





Таблица 5. Средняя биомасса (г/м? +стандартная ошибка) животных макрозообентоса в исследованных участках вершины Фин- 
ского залива в 2009 г. 


Table 5. Mean biomass (g МУҰ /т? + standard error) of macrobenthic animals in the study areas of the inner Gulf of Finland in 2009. 





Восточная часть Финского залива 








Таксон Невская губа Eastern Gulf of Finland 
Taxon Neva Bay 
<20 м 20-30 m 30—40 m 40-75 м 

Oligochaeta 4.30+0.84 7.10=2.19 4.87+1.57 3.02+2.83 0.02+0.01 
Marenzelleria spp. = 1.25+1.05 3.40+1.18 8.50+1.77 21.15+6.04 
Pisidiidae 0.30+0.11 — - — — 
Macoma balthica - — 7.83+7.82 0.02+0.01 0.10+0.06 
Мопоротаа affinis - = 0.22+0.11 0.52+0.27 0.89+0.78 
Saduria епіотоп - — 0.84=0.55 12.80+7.27 2.09+2.09 
Chironomidae 0.39+0.14 3.79+3.41 0.02+0.02 — — 
пов 0.03-0.02 0.25+0.06 0.03-0.01 - 0.09+0.09 
Others 
Макрозообентос 5.02+0.94 12.37+3.29 17.20+8.52 24.87+10.59 24.33+6.05 


Macrozoobenthos 
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Таблица 6. Средняя биомасса (г/м? + стандартная ошибка) животных мейобентоса в исследованных участках вершины Финского 


залива в 2008 г. 


Table 6. Mean biomass (g WW/m?+ standard error) of meiobenthic animals іп the study areas of the inner Gulf of Finland in 2008. 





Восточная часть Финского залива 








Таксон Невская губа Eastern Gulf of Finland 
Taxon Neva Bay 
<20 m 20-30 m 30—40 m 40-75 м 

Nematoda 0.312+0.099 0.048+0.013 0.002+0.000 0.008+0.003 0.004+0.003 
Ostracoda 0.030+0.030 0.005=0.005 — — — 
Copepoda 0.011+0.007 0.034+0.014 = 0.008+0.008 0.003+0.003 
Эвмейобентос 0.352+0.104 0.086+0.021 0.002+0.000 0.015+0.010 0.007+0.003 
Eumeiobenthos 
Oligochaeta 0.200+0.121 0.184+0.106 0.004+0.004 = 0.010+0.006 
Chironomidae 0.014+0.014 0.003+0.003 0.003+0.003 = К 
Псевдомейобентос 0.214+0.120 0.187+0.106 0.007+0.007 = 0.010+0.006 
Pseudomeiobenthos 
Мейобентос 0.566+0.136 0.273+0.114 0.009+0.007 0.015+0.010 0.017+0.006 
Meiobenthos 





ранее составлявшие основу макрозообентоса BOC- 
точной части Финского залива, в 2008 и 2009 гг. 
в заметном количестве были обнаружены только 
на нескольких станциях. Что касается остальных 
таксонов донных животных, то они встречались в 
пробах редко, а их вклад в общую биомассу макро- 
бентоса был ничтожен (как правило, менее 1%) 
(Рис. 2, Табл. 4 и 5). 

Количественное распределение макрозообен- 
тоса в 2008 г. было крайне неравномерным. В 
целом, наблюдалась тенденция уменьшения по- 
казателей развития бентоса с глубиной (Табл. 4). 
Максимальная биомасса (66.5 г/м?) была отмече- 
на в Копорской губе на глубине 13 м за счет плот- 
ной популяции М. balthica. Достаточно высокая 
биомасса (до 20 г/м?) донной макрофауны была 
характерна также для мелководных станций в 
районе о. Котлин. В тоже время в глубоководных 
районах, занимающих большею часть площади 
дна Финского залива, биомасса донных животных 
была преимущественно очень низка. На некото- 
рых станциях зафиксировано полное отсутствие 
макрозообентоса (Рис. 3). В 2009 г. столь выра- 
женные различия между разными глубинными 
зонами отсутствовали (Табл. 5). Произошло это 
за счет резкого увеличения биомассы макро- 
бентоса в глубоководных районах вследствие 


массового развития полихет Marenzelleria spp. В 
Невской губе и мелководных районах Финского 
залива количественные показатели практически 
не изменились. Биомасса макрозообентоса ва- 
рьировала в достаточно широких пределах — от 
0.2 до 94 г/м?. При этом максимальная величина 
была зарегистрирована именно на глубоководной 
станции (Рис. 3). 

Мейобентос был представлен животными ше- 
сти систематических групп (Табл. 6 и 7). Из них 
четыре относились к собственно представителям 
мейобентоса (эвмейобентос) и две группы (олиго- 
хеты и личинки хирономид) включали ювениль- 
ные стадии макробентосных животных (псевдо- 
мейобентос). В количественном отношении, как 
правило, доминировали нематоды и олигохеты, 
на отдельных станциях — копеподы (Рис. 4). Всего 
в 2008—2009 гг. в вершине Финского залива было 
обнаружено около 40 таксонов видов животных 
эвмейобентоса. Наибольшим видовым разнообра- 
зием отличались нематоды (32 вида) (Табл. 8). 

В распределении мейобентоса тенденция сни- 
жения биомассы по мере увеличения глубины 
была выражена в оба года исследований (Рис. 5, 
Табл. 6 и 7). Наибольшим богатством отличался 
мейобентос Невской губы, где местами его био- 
масса превышала 1 г/м?. Исключение составляла 
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Рис. 3. Биомасса (г/м?) макробентоса в вершине Финского залива в 2008 (а) и 2009 (6) гг. 1 и 2 – соответственно мелководные 
(глубина менее 20 м) и глубоководные станции. Стрелкой показана станция в районе дноуглубительных работ. 

Fig. 3. Biomass (g У/У/ /m°?) of macrobenthos in the inner Gulf of Finland in 2008 (а) ара 2009 (b). 1 and 2 — shallow (depth lesser than 
20 m) and deep-water stations respectively. Arrow denotes stations in the dredging work area. 
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Рис. 5. Биомасса (г/м?) мейобентоса в вершине Финского залива в 2008 (а) и 2009 (6) гг. 1 и 2 — соответственно мелководные 
(глубина менее 20 м) и глубоководные станции. Стрелкой показана станция в районе дноуглубительных работ. 


Fig. 5. Biomass (g WW /т2) of meiobenthos in the inner Gulf of Finland in 2008 (а) and 2009 (b). 1 and 2 – shallow (depth lesser than 
20 m) and deep-water stations respectively. Arrow denotes stations in the dredging work area. 


Роль макро- и мейобентоса 


301 


Таблица 7. Средняя биомасса (г/м? + стандартная ошибка) животных мейобентоса в исследованных участках вершины Финского 


залива в 2009 г. 


Table 7. Mean biomass (g WW/m? + standard error) of meiobenthic animals іп the study areas of the inner Gulf of Finland in 2009. 





Восточная часть Финского залива 








Таксон Невская губа Eastern Gulf of Finland 
Taxon Neva Bay 
<20 m 20-30 m 30—40 m 40-75 м 

Nematoda 0.424+0.152 0.078+0.063 0.071+0.027 0.013+0.006 0.012+0.006 
Ostracoda 0.014+0.014 = = = = 
Copepoda 0.062+0.027 0.015+0.015 0.033+0.020 0.002+0.002 0.007-+0.007 
Cladocera 0.007+0.007 — — — — 
Эвмейобентос 0.506+0.152 0.094+0.059 0.104+0.040 0.015+0.006 0.019-0.010 
Eumeiobenthos 
Oligochaeta 0.603+0.309 0.368+0.185 0.060+0.045 = = 
Chironomidae 0.013+0.013 — — — — 
Псевдомейобентос 0.593+0.320 0.368+0.185 0.060-0.045 = = 
Pseudomeiobenthos 
Мейобентос 1.122+0.395 0.461+0.242 0.193+0.068 0.016+0.005 0.019+0.010 
Meiobenthos 





только одна станция, расположенная на фарватере 
в районе пос. Стрельна, где исходное донное со- 
общество было уничтожено при дноуглубитель- 
ных работах. Значительные скопления животных 
мейобентоса с биомассой около 1 г/м? отмечались 
также в мелководных участках залива вблизи 
о. Котлин и Копорской губе на глубинах менее 20- 
30 м. В более глубоких открытых районах биомас- 
са мейобентоса не превышала 0.1 г/м?, а в среднем 
в оба года исследований составляла около 0.02 г/ 
м. В 2008 г. на двух станциях этой зоны животные 
мейобентоса полностью отсутствовали. В 2009 г. 
произошло некоторое улучшение ситуации, не 
были обнаружены безжизненные участки дна, но 
общая особенность распределения мейобентоса, а 
именно тенденция снижения биомассы с глубиной 
осталась прежней (Табл. 7). 

Доля мейо- и макробентоса в общей биомассе 
варьировала в очень широких пределах (Рис. 6). 
Особенно в этом отношении выделялись глубо- 
ководные станции в открытых районах залива. В 
2008 г. соотношение размерных группировок бен- 
тоса здесь даже на соседних станциях изменялось 
от 0 до 100%. Значительные изменения в структу- 
ре глубоководных донных сообществ имели место 
и в течение периода исследований. В частности 
на станции, где макрозообентос в 2008 г. отсут- 


ствовал, и донное население было представлено 
только мейобентосом, в 2009 г. после вспышки 
численности Marenzelleria spp., доля мейобентоса 
в общей биомассе донного сообщества не превы- 
шала 0.1%. 

В Невской губе и незатронутых гипоксией 
мелководных участках залива, ограниченных 
изобатой 20 м, структура донных сообществ была 
менее изменчива. При этом в оба года работ здесь 
наблюдалась значимая отрицательная связь меж- 
ду биомассами макро- и мейобентоса. Исключение 
составляла только одна станция, расположенная в 
месте проведения дноуглубительных работ на вос- 
токе Невской губе, отличавшаяся крайне низкой 
биомассой как макро- так и мейобентоса (Рис. 7). 

Для величин потока энергии через сообще- 
ства животных мейо- и макробентоса характерны 
такие же особенности распределения, как и для 
биомассы (Рис. 8). Необходимо только отметить 
более высокую, в целом, роль мейобентоса в 
энергетическом балансе донных сообществ, по 
сравнению с его долей в биомассе (Табл. 9). В 
глубоководных районах величины потока энер- 
гии у обоих подразделений бентоса варьировали 
в очень широких пределах (0.00-53.23 у мейо- и 
0.00-102.15 мг C „/м? сут. у макробентоса) при 
отсутствии какой-либо связи между ними. Для 
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Рис. 6. Доля макро- и 
мейобентоса в общей 
биомассе всего зообенто- 
са в 2008 (а) и 2009 (б) гг. 


Fig. 6. The contribution of 
macro- and meiobenthos 
to the total biomass of 
zoobenthos in 2008 (a) and 
2009 (b). 
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Таблица 8. Список видов эвмейобентоса в исследованных участках вершины Финского залива в 2008 и 2009 гг. 


Table 8. List of eumeiobenthic species in the study areas of the inner Gulf of Finland. 





Восточная часть Финского залива 
Таксон Невская губа Eastern Gulf of Finland 
Taxon Neva Bay 





<20 м 20-30 m 30—40 m 40-75 м 





Nematoda 
Aphanolaimus aquaticus Daday, 1894 + + Д 
Axonolaimus spinosus (Bütschli, 1874) + + + + + 
Brevitobrilus stefanski (Micoletzky, 1925) + + + + 
Chromadorita leuckarti (de Man, 1876) + + + + + 
Дарюпета setosum (Bütschli, 1874) + + + + + 
Dorylaimus stagnalis Dujardin, 1845 + + + $ 
Epitobrilus medius (Schneider, 1916) + + 
Ethmolaimus pratensis de Man, 1880 + + + 
Eutobrilus grandipapillatus (Brakenhof, 1914.) + + Ри 
Eudorylaimus carteri (Bastian, 1865) + 











Ironus tenuicaudatus De Man, 1876 + + + 
Ironus ignavus Bastian, 1965 + 
Monhystera paludicola де Man, 1880 + 
Monhystera sp. + 4 + 
Mononchus niddensis Skwarra, 1921 + + $ + 
Neotobrilus longus (Leidy, 1852) + + 
Odontophora armata (Dilevsen, 1918) + + + 
Paracanthonchus caecus (Bastian, 1865) + 








Paraphanolaimus behningi Micoletzky, 1923 + 
Paraplectonema pedunculatum (Hofmanner, 1913) + + 
Plectus tenuis Bastian, 1865 + + 
Plectus cirratus Bastian, 1865 F 
Prismatolaimus intermedius (Butschli, 1873) + + 
Pseudoncholaimus sp. + Ф + + 








Raritobrilus allophysis Steiner 1919 + + 
Raritobrilus steiheri (Micoletzky 1925) + 
Sabatieria pulchra (Schneider, 1906) + 
Sphaerolaimus gracilis de Man, 1876 + + 
Tobrilus brevisetosus (W. Schneider, 1925) + + + + + 
Tobrilus gracilis (Bastain, 1865) + + + + 
Tripyla filipjevi Altherr, 1972 + 
Tripyla sp. + 
Ostracoda 
Cyclocypris ovum (Jurine, 1820) + + 
Limnocythere inopinata (Baird, 1843) + 

















Harpacticoida 
Canthocamptus staphylinus (Jurine, 1820) + 
Harpacticidae gen sp. + + + 
Cyclopoida 
Eucyclops sp. + + + + 
Mesocyclops leukarti (Claus, 1857) + 
Acanthocyclops bicuspidatus (Claus, 1857) 
Cyclops sp. + 
Cladocera 
Chydorus sphaericus (O.F. Mueller, 1785) + 
Bcero/Total 28 25 17 14 13 











+ 
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Таблица 9. Биомасса (г/м?) и поток энергии (мг СМ сут.) макро- и мейобентоса в исследованных участках вершины Финского 
залива. 


Table 9. Biomass (g WW /т?) and energy flow (mg С, /т? дау) values of meio- and macrobenthos in the study areas of the inner Gulf 
of Finland. 





Восточная часть Финского залива 








Показатель Невская губа Eastern Gulf of Finland 
Value Neva Bay 
<20 м 20-30 м 30—40 м 40-75 м 
В apo Т/М? 5.84 17.53 8.98 20.20 14.80 
В Т/М? 0.96 0.34 0.10 0.02 0.02 
В, / (В шы; В), % 141 19 1.11 0.08 0.12 
Арки МГ Copr/ M? сут. 40.84 51.27 11.16 19.40 21.97 
Ане» мг С, „/м? сут. 12.38 3.65 0.45 0.13 0.13 
А eio СА „+ Ан)» % 23.3 6.6 3.87 0.67 0.57 





Примечание. B „и В 


жаы биомасса, А „и A уо 


— поток энергии соответственно мейо- и макробентоса. 

















Note. В „ала B papo — Біотаѕѕ meio-and macrobenthos respectively, А „и Aapo – Energy flow тею-ап4 тасгоБепіћоѕ respectively. 
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Рис. 7. Связь между биомассами макро- и мейобентоса (г/м?) в мелководных районах (глубины менее 20 м) вершины Финского 
залива в 2008 (а) и 2009 (б) гг. Черным кружком показана станция в районе дноуглубительных работ. При расчете коэффициентов 
корреляции данные с этой станции не учитывались. 


Fig. 7. Correlation between macro- and meiobenthos biomass in the shallow (depth lesser than 20 т) areas of the inner Gulf of Finland 


in 2008 (a) and 2009 (b). Black circle denotes a sampling station in the area of dredging work. Data from this station were not taken into 
account during calculation of correlation coefficients. 


Роль макро- и мейобентоса 
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Рис. 8. Поток энергии 
2 

(мг С.„/м’ сут.) через 

донные сообщества и 

доля в нем животных 

мейо- и макробентоса в 


2008 (а) и 2009 (б) гг. 


Fig. 8. Energy flow (mg 
с/т? day) in the bottom 
communities with shares 
of meio- and macrobenthic 
animals in 2008 (a) and 
2009 (b). 
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Таблица 10. Коэффициенты корреляции Спирмана между величинами биомассы и потока энергии мейо- и макробентоса в глубо- 
ководных (глубины более 20 м) и мелководных участках вершины Финского залива. 


Table 10. Spearman correlation coefficients between biomass and energy flow values of meio- and macrobenthos in the deep (depth more 


than 20 m) and shallow areas of the inner Gulf of Finland. 











Район 
Агеа 
Показатель Глубоководный Мелководный 
Value Deep Shallow 
B A 
макро ‘макро макро ‘макро 

Ву +0.18 +0.15 —0.64* —0.48* 
А +0.04 —0.02 —0.68* —0.50* 





Meño 





Примечание. B „„иВ„„„- биомасса, А „и Аир 
мые коэффициенты (P<0.05). 


Note. B „ала Bapo — biomass meio-and macrobenthos respectively, А, и А 


* — statistically significant coefficients (P<0.05). 


мелководных участков была характерна отрица- 
тельная корреляция между величинами потока 
энергии, как и биомассами, животных мейо- и 
макробентоса (Табл. 10). 


ОБСУЖДЕНИЕ 


Таким образом, для донных сообществ верши- 
ны Финского залива, в целом, характерна тенден- 
ция увеличения количественного развития мейо- 
бентоса при обеднении макрозообентоса. Однако 
подобная компенсация развития макробентоса 
мейобентосом типична только для мелководных 
районов с благоприятным кислородным режимом. 
Подверженные воздействию гипоксии глубоко- 
водные сообщества в первый год исследований 
отличались очень низким уровнем развития как 
макро- так и мейобентоса. Донные животные здесь 
были представлены единичными выжившими 
экземплярами и преобладание той или иной раз- 
мерной группировки донных животных имело, по- 
видимому, чисто случайный характер. То же самое 
наблюдалась и в Невской губе там, где природные 
сообщества были уничтожены в ходе дноуглуби- 
тельных работ. В дальнейшем в ходе восстанови- 
тельной сукцессии рост численности наблюдался 
у всего населения бентали, включая мейобентос, 
но особенно он был выражен у полихет, что обе- 
спечило тотальное преобладание макробентоса в 
суммарной биомассе донного сообщества. 

Широко известно, что макрофауна более 
чувствительна к недостатку кислорода, чем мей- 


— поток знергии соответственно мейо- и макробентоса. * — статистически значи- 


м‹ 


apo ` Energy flow тею-ап4 macrobenthos respectively. 


обентос (Levin et al. 2009), многие представите- 
ли которого населяют практически лишенные 
кислорода так называемые восстановительные 
биотопы. Обычно центральные части восста- 
новительных биотопов населены небольшим 
числом анаэробных видов нематод, достигающих 
достаточно высокой численности (Мокиевский 
и Каменская 2002). При возникновении гипок- 
сийно-аноксийных явлений в водоемах, в норме 
характеризующихся благоприятным кислород- 
ным режимом, полного исчезновения мейофа- 
уны, как это бывает в случае с макробентосом, 
как правило, не происходит, хотя имеет место 
существенное снижение видового разнообразия. 
Выжившие мейобентические животные, учиты- 
вая короткое время их генерации, обеспечивают 
более быстрое, по сравнению с макрозообенто- 
сом, восстановление донной мейофауны, что под- 
тверждается данными полевых экспериментов 
(Austen апа Widdicombe 2006; УапСоеп её al. 
2009; Whomersley et al. 2009). 

В восточной части Финского залива структура 
донного населения гипоксийных зон и динамика 
его восстановления отличаются от вышеопи- 
санной. Похожая ситуация была отмечена и в 
Центральной Балтике: мейобентос анаэробной 
зоны там очень беден, как в качественном, так 
и количественном отношениях, хотя полного 
отсутствия животных в пробах все-таки не на- 
блюдалось (Elmgren 1975, 1976). По-видимому, 
это обусловлено спецификой пространственно- 
временных масштабов гипоксийных явлений в 


Роль макро- и мейобентоса 


вершине Финского залива. Выводы о ведущей 
роли мейофауны в нарушенных и восстанавлива- 
ющихся сообществах (Josefson апа Widbom 1988; 
Austen and Widdicombe 2006; Gutiérrez et al. 2008; 
Whomersley et al. 2009; Мокиевский 2009; Levin 
et al. 2009; Veit-Köhler et al. 2009 и др.) основаны 
на исследованиях, выполненных в местообита- 
ниях, которые можно разделить на две группы: 
(1) локальные участки дна, где кратковременные 
гипоксийные условия либо возникли в силу дей- 
ствия каких-либо факторов (например, образова- 
ние скоплений гниющих водорослей) либо были 
созданы специально экспериментатором; (2) 
природные восстановительные биотопы, занима- 
ющие значительные площади дна, где гипоксия 
существует постоянно и (или) регулярно возни- 
кала в течение продолжительного (иногда даже в 
эволюционном и геологическом смысле) проме- 
жутка времени. В первом случае быстрое (обычно 
в течение нескольких месяцев) восстановление 
сообщества происходит путем миграции и по- 
следующего размножения животных с соседних 
незатронутых участков. В такой ситуации быстро 
размножающиеся и развивающиеся мелкие ор- 
ганизмы имеют явное преимущество. Во втором 
случае при продолжительной гипоксии массовое 
развитие получает анаэробная фауна нематод. 

В мейобентосе Финского залива специали- 
зированных анаэробных тиобинтных форм об- 
наружено не было. Только на самых глубоких 
участках дна в 2008 г. была встречена устойчивая 
к гипоксии нематода Sabatieria pulchra (Schneider, 
1906), которая часто позиционируется как обита- 
тель переходного слоя грунта между окисленной 
и восстановительной зонами (Гальцова 1991; 
Modig апа Olafsson 1998; Steyaert et al. 2007). 
Большинство же обнаруженных в глубоководных 
районах нематод относится к обычным, широко 
распространенным в заливе видам, встречаю- 
щимися и на мелководных станциях (Табл. 8). 
По-видимому, это объясняется эфемерностью 
существования гипоксийных зон. Гипоксийные 
явления в восточной части Финского залива 
имеют эпизодический и краткосрочный характер, 
возникая в период летней стагнации через нере- 
гулярные промежутки времени продолжительно- 
стью от нескольких лет до нескольких десятиле- 
тий. Причем даже в периоды с неблагоприятным 
кислородным режимом ежегодно интенсивное 
конвективное и ветровое перемешивание водной 
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толщи в осенне-зимнее время приводит к насы- 
щению придонных слоев кислородом (Максимов 
2006; Еремина и Карлин 2008). Аноксийно-ги- 
поксийные условия в течение нескольких недель 
или месяцев вызывают гибель всех аэробных дон- 
ных организмов, но этого срока недостаточно для 
развития специфической фауны тиобионтов, ха- 
рактерной для более стабильных восстановитель- 
ных биотопов. В то же время гипоксийные зоны 
в период их существования в вершине Финского 
залива охватывают огромные участки дна пло- 
щадью в несколько сотен км? (Еремина и Карлин 
2008). Критическим фактором, обеспечивающим 
успех в освоении этих обширных безжизненных 
пространств, становится наличие расселительной 
стадии. У животных мейобентоса планктонная 
личинка отсутствует (Мокиевский 2009), поэто- 
му процесс восстановления затруднен. Преиму- 
щество в этих условиях получают представители 
макробентоса – полихеты Marenzelleria spp., спо- 
собные быстро колонизировать свободные участ- 
ки дна из-за наличия планктонной личинки. Эти 
черви в 2009 г. заняли пострадавшие от замора 
районы и стали ведущими, а местами практиче- 
ски единственными, обитателями дна. 

Таким образом, кратковременность существо- 
вания гипоксийных зон при их значительных 
пространственных масштабах препятствует фор- 
мированию полноценных донных сообществ в от- 
крытых районах залива. В настоящее время ска- 
занное касается, преимущественно, организмов 
мейобентоса. Однако вплоть до последних лет 
это в полной мере относилось и к макрозообенто- 
су. Проникновение Marenzelleria spp. в Финский 
залив имеет совсем недавнюю историю (Макси- 
мов 2009, 2010). В природной фауне Финского 
залива виды, имеющие пелагическую стадию 
жизненного цикла, были представлены очень 
слабо (Орлова и др. 2008) и характер восстано- 
вительной сукцессии донных сообществ после 
замора радикально отличался от современного. 
Основную роль в восстановлении бентоса играла 
активная миграция крупных подвижных видов 
(главным образом, ракообразные) и пассивный 
перенос течениями поднятых со дна во время 
штормов мелких форм (олигохеты семейства 
Naididae). Это требовало значительно больше 
времени, и подвергшиеся воздействию гипоксии 
участки оставались практически безжизненными 
в течение нескольких лет (Maximov 2003; Алимов 
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и Голубков 2008). По всей видимости, роль пред- 
ставителей мейобентоса в таких восстанавливаю- 
щихся сообществах была существенно выше, чем 
в настоящее время. 

Из сказанного очевидно, что в условиях вос- 
точной части Финского залива мейобентос неспо- 
собен возместить вклад макрозообентоса в про- 
цессы деструкции органических веществ донным 
сообществом при исчезновении и(или) сильном 
угнетении макрофауны в случае возникновения 
придонной гипоксии, в последние годы ставшей 
обычным явлением в глубоководной зоне залива. 
В случае менее радикальных изменений, проис- 
ходящих в донных сообществах мелководных 
районов, правило биоценотической компенсации 
Голикова и Аверинцева (1977), по-видимому, со- 
блюдается. Так связанное с уменьшением стока 
реки Невы снижение количественного развития 
макрозообентоса в открытых районах Невской 
губе в конце ХХ столетия сопровождалось 
противоположной тенденцией в эвмейобентосе, 
численность и биомасса которого в современный 
период выше, чем в 1980-х гг. (Петухов 1987; 
Максимов и Петухов 2009; Петухов и др. 2009). 
Однако, это не относится и к изменениям, об- 
условленными недавними крупномасштабными 
гидротехническими мероприятиями в Невской 
губе, которые подобно гипоксии ведут к массовой 
гибели животных как мейо-, так и макробентоса. 
Таким образом, в зонах экстремального воздей- 
ствия неблагоприятных естественных (гипоксия 
в глубоководной зоне) и антропогенных (дноу- 
глубительные работы в Невской губе) факторов 
правило биоценотической компенсации наруша- 
ется. В настоящее время эти зоны занимают боль- 
шую часть акватории вершины Финского залива 
и характеризуются донными сообществами с 
очень нестабильной структурой и обычно низким 
обилием представителей обеих размерных груп- 
пировок зообентоса. 
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